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1. Einleitung
Populationsbiologische Messgrößen haben in den letz-
ten  Jahren  eine  stetig  wachsende  Bedeutung  in  der 
Grundlagenforschung und auch für anwendungsorien-
tierte  Untersuchungen  an  Vogelpopulationen.  Dazu 
zählen z. B. die Suche nach Ursachen für Bestandsver-
änderungen und die Planung und Erfolgskontrolle von 
Schutzmaßnahmen (Baillie 2001). Für das Wachstum 
einer Population sind der Fortpflanzungserfolg und die 
Überlebenswahrscheinlichkeit (für lokale Populationen 
außerdem Zu- und Abwanderung) ausschlaggebend. 
Während  der  Fortpflanzungserfolg  innerhalb  einer 
Brutsaison „im Feld“ messbar ist, erfordert die Bestim-
mung  der  Überlebenswahrscheinlichkeit  Untersu-
chungen über mehr als eine Brutsaison und wird bei 
Zugvögeln dadurch erschwert, dass sie sich im Laufe des 
Jahres in z. T. weit voneinander entfernten Gebieten auf-
halten. Zur Schätzung von Überlebenswahrscheinlich-
keiten  werden  deshalb  normalerweise  Daten  aus  der 
Vogelberingung eingesetzt. Besonders in den vergangenen 
10 bis 15 Jahren sind hierzu Computerprogramme ent-
wickelt worden, mit denen Überlebenswahrscheinlich-
keiten aus Beringungsdaten mit der unterschiedlichen 
Datenstruktur jeweils angepassten statistischen Modellen 
geschätzt  werden  können  (White  &  Burnham  1999, 
Schaub et al. 2004, Schaub & Salewski 2006). 
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Weil dazu zunächst möglichst über mehrere Jahre 
hinweg Beringungsdaten gesammelt werden müssen, 
bieten sich die schon existierenden Datenbanken der 
Beringungszentralen (BZ) als Grundlage zur Berech-
nung von Überlebenswahrscheinlichkeiten an (z. B. 
Siriwardena et al. 1998). Hier zeigen wir anhand aus-
gewählter Arten, wie weit der Datenbestand der BZ 
Hiddensee aus dem Zeitraum 1977-2006 (d. h. in den 
Jahren 1977-2005 beringte Vögel) für diesen Zweck 
verwendbar ist, und erläutern das von uns verwendete 
Verfahren.
2. Material und Methoden
Der Anteil beringter Vögel, der an die BZ zurückgemeldet 
wird, ist nicht nur von der Überlebenswahrscheinlichkeit 
abhängig, sondern auch von der Wahrscheinlichkeit, mit der 
ein Vogel später gefangen bzw. gefunden und ob dieses Ereig-
nis auch gemeldet wird. Eine Rückkehrrate in einem mehr-
jährigen Beringungsprojekt (der Anteil Rückkehrer von den 
zuvor beringten Vögeln) ist daher noch keine Überlebens-
wahrscheinlichkeit, denn auch abgewanderte Vögel kehren 
nicht zurück, obwohl sie noch leben, und nicht alle zurück-
gekehrten Vögel werden gesehen. Tatsächlich hängt der Anteil 
wieder  gefangener  oder  gemeldeter  Vögel  von  mehreren 
Wahrscheinlichkeiten ab, ohne die sich realistische Überle-22  J. Bellebaum et al.: Ermittlung von Überlebenswahrscheinlichkeiten aus Ringfunddaten 
benswahrscheinlichkeiten (S) nicht berechnen las-
sen. Dazu zählen je nach Datengrundlage:
Φ  lokale Überlebenswahrscheinlichkeit (apparent 
survival probability) 
S  Überlebenswahrscheinlichkeit (survival proba-
bility) 
p  Wiederfundwahrscheinlichkeit lebender Vögel 
durch Fang oder Sichtungen farbberingter Vö-
gel (recapture / resighting probability)
r  Meldewahrscheinlichkeit (reporting probability) 
für tote Vögel
F  Ortstreue (site fidelity)
Abb. 1 zeigt, welche dieser Wahrscheinlichkeiten aus den un-
terschiedlichen Typen von Daten (und der Kombination bei-
der) ermittelt werden können. Um p, F oder r zu schätzen, 
stehen heutzutage statistische Modelle zur Verfügung. Dabei 
unterscheidet sich das Vorgehen bei „klassischen“ Ringfunden 
toter Vögel von dem bei Wiederfängen lebender, beringter 
Vögel. Weitere Erläuterungen zum Verfahren mit Wiederfän-
gen geben z. B. Schaub & Salewski (2006).
Eigenwiederfänge  beringter  Vögel  in  den  Folgejahren 
(„langfristige Ortsfunde“) werden in der Datenbank der BZ 
Hiddensee seit 1994 systematisch erfasst (Abb. 2). Meldungen 
toter Vögel fallen hingegen nur in geringer Zahl pro Jahr an 
und wurden über einen Zeitraum von mehr als 30 Jahren zur 
Auswertung gesammelt. Für die vorliegende Arbeit haben wir 
vier häufige Zugvogelarten ausgewählt, für die im Datenbe-
stand der BZ Hiddensee größere Mengen Wiederfänge bzw. 
Fundmeldungen vorliegen (Tab. 1).
Für die Modellierung der Überlebenswahrscheinlichkeiten 
wurde das Programm MARK verwendet, das in den 1990er 
Jahren für die Ermittlung von Überlebenswahrscheinlich-
keiten  markierter  Individuen  mit  unterschiedlichen  stati-
stischen Modellen entwickelt wurde (White & Burnham 1999). 
Seine aktuelle Version berücksichtigt zahlreiche statistische 
Modelle für unterschiedliche Ausgangsdaten und ist damit 
das vielseitigste Programm zur Auswertung von Fang-Wie-
derfangdaten (Schaub & Salewski 2006; Programm und Do-
kumentation  sind  frei  erhältlich  unter  www.phidot.org/ 
software/mark; letzter Zugriff 16.12.2009). Das Programm 
erfordert eine bestimmte Struktur der Eingangsdaten, bei der 
für jeden Vogel eine „Lebensgeschichte“ durch Werte von 0 
und 1 codiert wird (Beispieldateien und Beschreibungen sind 
zusammen mit dem Programm erhältlich). Dafür wurde von 
einem der Autoren eine Rechnerprozedur unter dBase IV© 
entwickelt,  die  jeden der in der Datenbank der BZ Hidden-
see komplett archivierten Beringungsdatensätze auf das Vor-
handensein von Wiederfängen bzw. Ringfunden des betref-
fenden Vogels prüft und daraus Datensätze in der für MARK 
erforderlichen Struktur erzeugt.
Das Prinzip der Analyse von Fang-Wiederfangdaten beruht 
darauf, einen Satz von Modellen an die Eingangsdaten anzu-
passen, wobei für jedes Modell die unterschiedlichen Para-
meter mit der Maximum Likelihood-Methode (Edwards 1992) 
geschätzt werden. Aus diesem Satz unterschiedlicher Model-
le kann mittels AIC (Akaike’s Information Criterion) das 
„sparsamste Modell“ (most par-
simonious  model)  ausgewählt 
werden  (Lebreton  et  al.  1992). 
Dieses Modell stellt einen Kom-
promiss  zwischen  zwei  erstre-
benswerten Modelleigenschaften 
dar:  einer  möglichst  geringen 
Zahl  von  Parametern  und  zu-
gleich einer möglichst geringen 
Abweichung von den Eingangs-
daten. Es sollte dadurch eine auch 
über die Eingangsdaten hinaus zu 
beringt




































































kurzfristige Ortsfunde (< 10 km, < 90 Tage)
langfristige Ortsfunde (< 10 km, > 90 Tage)
Nahfunde (10-100 km)
Fernfunde (> 100 km)
Abb. 1: Die aus Wiederfängen bzw. Ringfunden 
zu schätzenden Parameter. Symbole siehe Text. 
– Parameters estimable from live recaptures, dead 
recoveries, and combined data, respectively. See 
text for symbols.
Abb. 2:  Jährlich  bearbeitete 
Rück  meldungen von Hiddensee-
Ringvögeln. – Yearly numbers of 
reports received for birds ringed 
in  the  Hiddensee  ringing 
scheme.Vogelwarte 48 (2010)  23
verallgemeinernde Schätzung der Überlebenswahrschein-
lichkeit und der weiteren Wahrscheinlichkeiten liefern. In 
den meisten Fällen wird mehr als ein Modell dieser Forde-
rung gerecht. Um nicht zu Unrecht einen Teil dieser Model-
le zu ignorieren, können die Parameter besser als gewichte-
te Mittelwerte aus dem gesamten Modellsatz ermittelt wer-
den (model averaging). Zur Gewichtung wird dabei der 
Parameter AICc weight verwendet (siehe Anhang), so dass 
Modelle mit niedrigem AIC-Wert ein hohes Gewicht erhal-
ten (White et al. 2001). Eine ausführliche Darstellung über 
die informationsthoretischen Grundlagen der Modellwahl 
mit AIC und des Model Averaging geben Burnham & An-
derson (2002). 
In der vorliegenden Studie wurden für die einzelnen Ar-
ten Modelle in den Modellsatz aufgenommen, die einfach 
anhand  der  Daten  einer  BZ  zu  prüfende  Parameter  en-
thielten. Dies waren Veränderungen von Jahr zu Jahr sowie 
Alters- und Geschlechtsunterschiede, in einem Fall auch die 
Zahl jährlicher Beringungen als Maß für den Fangaufwand 
(siehe Anhang). Soweit bei den Ergebnissen nichts anderes 
angegeben ist wurden die Überlebenswahrscheinlichkeiten 
als gewichtetes Mittel durch Model Averaging berechnet. In 
Abhängigkeit von den für die jeweilige Art verfügbaren Da-
ten wurden zwei Modelltypen verwendet:
•  Cormack-Jolly-Seber-(CJS)-Modelle für Fang-Wiederfang-
Daten,
•  Modelle nach Burnham (1993) für kombinierte Fang-Wie-
derfang-Daten und Totfunde.
Zwischen beiden Modelltypen besteht ein wesentlicher Un-
terschied. CJS-Modelle können nur eine scheinbare bzw. lo-
kale Überlebenswahrscheinlichkeit (apparent survival pro-
bability) Φ schätzen. Diese ist ein Produkt aus der tatsäch-
lichen Überlebenswahrscheinlichkeit (S) und der Ortstreue 
(site fidelity, F):
Φ = F × S 
In fast allen Vogelpopulationen wandert ein Teil der Vögel 
vom Fangort dauerhaft ab (F < 1), dann ist Φ < S, und S ist 
nur mit Hilfe eines Schätzwertes für F aus anderen Daten (z. 
B. Literatur) zu ermitteln. Wenn neben lokalen Wiederfängen 
auch eine ausreichende Zahl von Totfunden existiert, ist eine 
direkte Schätzung der tatsächlichen Überlebenswahrschein-
lichkeit (S) und der Ortstreue (F) möglich (Abb. 1 unten). Für 
die Datensätze von Neuntöter, Rohrammer und farbberingte 
Rotkehlchen, die nur Wiederfänge enthielten, war ein CJS-
Modell notwendig, für Singdrosseln und Rotkehlchen aus dem 
Bestand der BZ konnten Modelle nach Burnham verwendet 
werden (Tab. 1). Weil p durch Unterschiede in der Aktivität 
der einzelnen Beringer beeinflusst wird, haben wir aus den 
daten der BZ für alle Arten die Daten der Beringer mit den 
höchsten Anteilen wieder gefangener Vögel selektiert. Mit 
Ausnahme der Rohrammer wurden die vollständigen und die 
selektierten Daten in gleicher Weise ausgewertet.
Abschließend haben wir mit einem Bootstrap-Goodness-
of-fit-Test in MARK (White et al. 2001) mit jeweils 100 Simu-
lationen alle Datensätze auf nicht erklärte Varianz (overdis-
persion) geprüft und damit den Verteilungsparameter c als 
Maß für die Overdispersion geschätzt. Als Schätzwert für c 
kann ĉ als Quotient aus der Deviance (Abweichung) des Aus-
gangsmodells und der mittleren Deviance der Bootstrap-Si-
mulationen berechnet werden. Für ĉ > 1 werden Deviance 
und AIC der Modelle mit ĉ korrigiert (Einzelheiten in White 
et al. 2001) und durch ein vorangestelltes „Q“ gekennzeichnet 
(QAICc). Als Ergebnis liefert MARK Schätzwerte für die mitt-
lere Überlebenswahrscheinlichkeit (S bzw. Φ) mit Standard-
fehler, wobei die Standardfehler ggf. mit ĉ korrigiert sind. 
3. Ergebnisse
Neuntöter Lanius collurio
Neuntöter wurden besonders häufig zwischen 1988 und 
2000 beringt, diese Veränderung hatte jedoch keinen 
wesentlichen Einfluss auf die Anteile der wiedergefan-
genen Vögel je Kohorte (Abb. 3). Dieser Anteil unter-
schied sich aber deutlich zwischen den Beringern, des-
halb wurden für die Modellierung die Datensätze von 
zehn Beringern ausgewählt, die jeweils über mehrere 
Jahre Wiederfänge gemeldet hatten. In dieser Stichpro-
Art beringte Vögel 
1977-2005 – birds 
ringed
Anteil wiedergefangen 
(%) – per cent recap-
tured
Anteil tot zurückge-
meldet (%) – per cent 
recovered dead
Neuntöter – Red-backed Shrike
gesamt – total 37.909 1,01 0
selektierte Daten – selected data 10.000 2,63 0
Singdrossel – Song Thrush
gesamt – total 18.469 1,10 1,01
selektierte Daten – selected data 4298 3,37 1,16
Rotkehlchen – Robin
gesamt – total 75.474 0,26 0,28
selektierte Daten – selected data 52.705 0,26 0,18
Farbberingungen 1992-1996 – colour ringing data 110 (48 M, 62 W) 22,7 (45,8 M, 4,8 W) 0
Rohrammer – Reed Bunting 125.201 2,77 0
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be war der Anteil wieder gefangener Vögel deutlich 
höher als im gesamten Datensatz (Tab. 1). 
Drei Modelle mit niedrigen QAICc-Werten (Mo-
delle 1 bis 3, Tab. 2) enthielten einen Einfluss der Al-
tersklasse (1. und 2. Lebensjahr und Altvögel), und 
auch des Beringungsalters (Nestling/Jungvogel und 
Altvogel)  auf  die  Überlebenswahrscheinlichkeiten. 
Dagegen ließen die Modelle keine Veränderung der 
jahresspezifischen  Überlebenswahrscheinlichkeiten 
seit 1977 erkennen. Eine identische Auswertung mit 
den Daten aller Beringer ergab zwar kleinere Stan-
dardfehler und damit eine scheinbar höhere Präzision, 
zugleich waren aber auch die lokalen Überlebenswahr-
scheinlichkeiten Φ deutlich geringer und für 
das zweite Lebensjahr konnte Φ nicht ge-
schätzt werden (Tab. 3).
Als Nestling oder Jungvögel beringte Neun-
töter hatten im Mittel aller Modelle nach dem 
ersten  Lebensjahr  lokale  Überlebenswahr-
scheinlichkeiten Φ, die den Überlebenswahr-
scheinlichkeiten S für schwedische Neuntöter 
entsprachen (Ryttman 1996, ermittelt aufgrund 
von 111 Totfunden, Tab. 3). Die Überlebens-
wahrscheinlichkeit schwedischer Altvögel liegt 
noch innerhalb des 95 %-Konfidenzintervalls 
für die Daten der BZ Hiddensee. Die Ergebnisse 
für das erste Lebensjahr und für als Altvögel 
beringte „Hiddensee-Neuntöter“ waren dage-
gen erheblich niedriger. Das dürfte daran liegen, 
dass ein großer Teil der als Jungvogel beringten 
Neuntöter  wahrscheinlich  aus  den  Untersu-
chungsgebieten abwandert. Diese Vögel bewirken die 
geringe lokale Überlebenswahrscheinlichkeit Φ im ersten 
Jahr. Dagegen sind Vögel, die nach dem ersten Jahr an 
ihren Geburtsort zurückkehren, in der folgenden Zeit 
sehr ortstreu, so dass bei diesen Vögeln vom zweiten Le-
bensjahr an die lokale der generellen Überlebenswahr-
scheinlichkeit S entsprechen dürfte.
Die Ortstreue schweizerischer Brutvögel kann nach 
Pasinelli et al. (2007) auf F = 0,73 geschätzt werden. Eine 
Korrektur mit diesem Wert ergäbe eine Überlebenswahr-
scheinlichkeit von S = 0,51 für Altvögel, also immer noch 
weniger als anhand der Nestlingsberingungen geschätzt. 
Das kann an einer größeren Ortstreue der Neuntöter-
Abb. 3: Beringungen und Rückmeldungen des Neuntöters nach Daten 
der BZ Hiddensee. – Ringings and recaptures of Red-backed Shrikes in 

















































1 {Φ(a3,Beringungsalter)p(EF)} 2042,4 0 0,77 1 6 314,1
2 {Φ(a3,Beringungsalter)p(t)} 2045,3 2,9 0,18 0,24 29 270,8
3 {Φ(a3,Beringungsalter)p(.)} 2048,2 5,8 0,04 0,06 5 321,9
4 {Φ(a3)p(.)} 2063,4 21,0 < 0,01 0 4 339,1
5 {Φ(a3)p(a)} 2065,1 22,7 < 0,01 0 5 338,8
6 {Φ(a3)p(a,Beringungsalter)} 2066,4 24,0 0 0 6 338,1
Tab. 2: Übersicht über Modelle für den Neuntöter (Selektierte Daten; ĉ= 1,57). – Models for Red-backed Shrike, selected data.
Tab. 3: Jährliche Überlebenswahrscheinlichkeit Φ bzw. S in verschiedenen Populationen des Neuntöters. – Yearly survival 
probabilities of Red-backed Shrike populations.





Schweden 1950-1995 (S)  
(Ryttman 1996)
1. Jahr – 1st year 0,017 ± 0,002 a 0,046 ± 0,008 a 0,392 ± 0,021
2. Jahr – 2nd year nicht schätzbar – not estimable 0,506 ± 0,110 0,527 ± 0,057
Altvögel (als Jungvögel beringt) – 
adult, ringed as young 0,503 ± 0,034 0,644 ± 0,057
0,577 ± 0,014
Altvögel (als Altvögel beringt) – 
adult, ringed as adult 0,333 ± 0,020 a 0,371 ± 0,030 a
a Werte durch Abwanderung beeinflusst (siehe Text) – Estimates include emigration (see text)Vogelwarte 48 (2010)  25
Männchen liegen (Jakober & Stauber 1989). Tatsächlich 
fanden wir bei Neuntötern, die als Altvögel beringt wur-
den und deren Geschlecht bekannt war, eine höhere lo-
kale  Überlebenswahrscheinlichkeiten  für  Männchen   
(Φ ± SE = 0,433 ± 0.030; N = 953) als für Weibchen (0,288 
± 0,031; N = 937). Aber auch dieser Wert für Männchen 
ist weit niedriger, als aus den Nestlingsberingungen für 
die  gleichen  Populationen  geschätzt.  Wahrscheinlich 
wurde bei der Altvogelberingung außer ortstreuen loka-
len Brutvögeln auch ein unbekannter Anteil Nichtbrü  ter 
oder Vögel aus weiter entfernten Revieren gefangen. 
Singdrossel Turdus philomelos
Im Bereich der BZ Hiddensee wurden von 1977 bis 2005 
jährlich 400 bis 1000 Singdrosseln beringt, mit stei-
gender Tendenz in den 1990er Jahren. Seit 1991 ging 
der Anteil der als Totfund zurückgemeldeten Vögel 
deutlich zurück (Abb. 4). Ein solcher Rückgang wurde 
auch für andere Arten in süddeutschen Beringungspro-
grammen festgestellt und kann auf einen Rückgang 
entweder der Vogeljagd oder der Meldebereitschaft in 
den  Mittelmeerländern  zurückgehen  (Bezzel  1995, 
Schlenker 1995). Deshalb wurde den Modellen eine 
Abnahme der Meldewahrscheinlichkeit, r(T), hinzuge-
fügt. Modelle wurden sowohl für den Gesamtdatensatz 
als auch für selektierte Daten einzelner Beringern mit 
mehr als 100 Beringungen und mehr als 1 % Wieder-
funden beringter Vögel berechnet.
An den Gesamtdatensatz konnten mehrere Model-
le mit ähnlicher Genauigkeit angepasst werden (Tab. 4). 
Die drei besten Modelle mit einer Model Likelihood 
von > 50 % enthielten einen linearen oder quadra-
tischen Trend der Überlebenswahrscheinlichkeit im 
ersten Lebensjahr (T1j). Für die selektierten Daten wies 
dagegen ein Modell mit konstanten Überlebenswahr-
scheinlichkeiten über den Zeitraum geringere Werte 
für Deviance und QAICc auf. Mit zwei Ausnahmen 
enthielten alle Modelle einen Trend für die Wieder-
fundwahrscheinlichkeit p.
Die Modelle für den kompletten Datensatz und die 
nach Beringungsprogrammen selektierten Daten er-
brachten ähnliche Ergebnisse (Tab. 5). Die Überlebens-
wahrscheinlichkeiten der Altvögel waren mit Literatur-
werten vergleichbar. Aus Totfunden von auf der Ku-
rischen  Nehrung  (Rybatschij,  Russland)  beringten 
Vögel ermittelten Payevsky & Vysotsky (2003) etwas 
höhere  Überlebenswahrscheinlichkeiten,  die  in  den 
1970er Jahren auch für den Bereich der BZ Hiddensee 




Alle Daten; ĉ= 1,70
1 {S(a,T1j²)p(T)r(T)F(.)} 3119,2 0 0,37 1 8 517,0
2 {S(a,T1j²) p(.)r(T³)F(.)} 3119,5 0,3 0,31 0,85 9 515,4
3 {S(a,T1j)p(T)r(T)F(.)} 3119,9 0,7 0,26 0,69 7 519,8
4 {S(a)p(T)r(T)F(.)} 3122,7 3,6 0,06 0,17 7 522,6
5 {S(a,t1j)p(.)r(t)F(.)} 3188,5 69,3 0 0 62 477,9
selektierte Daten; ĉ= 1,50
1 {S(a,T1j²)p(T)r(T)F(.)} 1524,1 0 0,47 1 8 345,2
2 {S(a,T1j)p(T)r(T)F(.)} 1525,2 1,0 0,28 0,60 7 348,2
3 {S(a)p(T)r(T)F(.)} 1525,8 1,7 0,20 0,43 7 348,8
4 {S(a)p(T²)r(T²)F(.)} 1528,5 4,3 0,05 0,11 9 347,5
5 {S(a,t1j)p(.)r(t)F(.)} 1618,1 94,0 0 0 40 374,4
T1j Linearer Trend für S im 1. Lebensjahr, T1j² quadratischer Trend für S im 1. Lebensjahr, T³ Trend 3. Ordnung
Tab. 4: Übersicht über Modelle für die Singdrossel. – Models for Song Thrush.











UK 1968-2001  
(Thomson et al. 1997, 
Robinson et al. 2004)
post-fledging 0,38 ± 0,15
1. Jahr – 1st year 0,372 ± 0,081 a 0,345 ± 0,071 a 0,411 ± 0,065 0,463 ± 0,011 0,546
Altvögel – adult 0,510 ± 0,045 0,564 ± 0,075 0,561 ± 0,085 0,563 ± 0,007 0,622
a Mittel 2001-2006
Tab. 5: Jährliche Überlebenswahrscheinlichkeit in verschiedenen Populationen der Singdrossel. – Yearly survival probabilities 
of Song Thrush populations.26  J. Bellebaum et al.: Ermittlung von Überlebenswahrscheinlichkeiten aus Ringfunddaten 
Abb. 4: Beringungen und Rückmeldungen der Singdrossel nach Daten 
der BZ Hiddensee. – Ringings, recoveries and recaptures of Song Thrushes 














































realistisch erscheinen. Auf den britischen Inseln be-
ringte Singdrosseln hatten im langjährigen Mittel eben-
falls Überlebenswahrscheinlichkeiten im oberen Be-
reich der 95 %-Vertrauensbereiche unserer Ergebnisse 
oder leicht darüber (Siriwardena et al. 1998, Thomson 
et al. 1999, Robinson et al. 2004).
Zwischen als Nestling (S ± SE = 0,381 ± 0,081) und 
als Jungvogel beringten Vögeln (0,370 ± 0,055) war kein 
Unterschied in der Überlebenswahrscheinlichkeit für 
das 1. Jahr festzustellen. Da die Überlebenswahrschein-
lichkeit im ersten Lebensjahr bei britischen Singdrosseln 
im gleichen Zeitraum deutlich abnahm (Thomson et al. 
1997), haben wir auch für Ostdeutschland überprüft, 
wie gut ein Modell mit jährlich wechselnden Überle-
benswahrscheinlichkeiten  im  ersten  Jahr  (Modell 5, 
S(a,t1j)) und Modelle mit einem linearen oder quadra-
tischen Trend (1-3 bzw. 1-2 in Tab. 4) zu den Daten 
passen. In den gemäß AIC favorisierten Trend-Model-
len nahm S im ersten Jahr in den 1980er Jahren ab, 
obwohl Modell 5 mit Werten für jedes Jahr stark streut 
(Abb 5). Der erneute Anstieg nach 1998, der 
durch die Modelle mit einem quadratischen 
Trend S(a,T1j²) repräsentiert wird, ist dagegen 
schwächer  abgesichert,  wie  die  weiten 
95 %-Vertrauensbereiche und das noch recht 
hohe Gewicht für Modelle mit linear negativem 
Trend  S(T1j)  zeigen  (Tab. 4).  Wegen  dieses 
Trends  sind  in  Tab.  5  als  Überlebenswahr-
scheinlichkeiten im 1. Lebensjahr Mittelwerte 
für die 2001-2005 beringten Vögel angegeben, 
die etwas niedriger sind als die Werte für bis 
1975 in Rybatschij beringte Vögel (Payevsky & 
Vysotsky 2003). Beide Datensätze aus dem Ost-
seeraum ergaben geringere Überlebenswahr-
scheinlichkeiten als in Großbritannien (Siriwar-
dena et al. 1998, Thomson et al. 1999, Robinson 
et al. 2004). Britische Singdrosseln sind zu einem 
großen Teil Standvögel (Glutz & Bauer 1988) 
und können so wahrscheinlich die mit dem Zug 
und der Überwinterung in Südwesteuropa verbundenen 
Risiken  (v. a.  Bejagung  und  Fang)  vermeiden,  hinzu 
kommt vermutlich auch eine höhere Wahrscheinlichkeit 
für Wiederfänge oder Meldung von Ringfunden.
Rotkehlchen Erithacus rubecula
Die Zahl der jährlich beringten Rotkehlchen lag nur 
1981 bis 1992 unter 1.000 und schwankte deutlich. Der 
Anstieg nach 1990 geht großenteils auf die Einrichtung 
der Fangstation auf der Greifswalder Oie zurück. Der 
Anteil zurückgemeldeter Rotkehlchen ist für Wieder-
fänge und Totfunde gleichermaßen gering (Abb. 6). Wie 
bei der Singdrossel wurden auch beim Rotkehlchen 
Modelle für den gesamten Datensatz sowie für einen 
selektierten Datensatz von Beringern mit über 100 Be-
ringungen und Wiederfunden berechnet. Der vollstän-
dige und der selektierte Datensatz der BZ Hiddensee 
ergaben übereinstimmend Modelle mit altersabhän-
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Abb. 5:  Veränderung  der  jährlichen 
Über  lebenswahrscheinlichkeit von Sing-
drosseln  im  ersten  Lebensjahr  nach 
Daten  der  BZ  Hiddensee  (gewichtetes 
Mittel mit 95 %-Vertrauensbereich, alle 
Daten).  Grau  –  Jahreswerte  (S(a,t1j)), 
grün - quadratischer Trend (S(a,T1j²)). 
–  Variation  of  first-year  survival 
probabilities of Song Thrushes from a time 
de-pendent (S(a,t1j), grey) and a quadratic 
trend model (S(a,T1j²), green).Vogelwarte 48 (2010)  27
Zum Vergleich haben wir die Daten von 110 Rotkehl-
chen ausgewertet, die 1992-1996 in einem geschlos-
senen Waldgebiet bei Plön in Schleswig-Holstein als 
mindestens einjährige Brutvögel mit Farbringen mar-
kiert und durch Ablesung der Ringkombination kon-
trolliert  wurden  (Grajetzky  2000).  Dieser  Datensatz 
entspricht dem Typ der Fang-Wiederfang-Daten. Dabei 
wurden  nur  Modelle  mit  unterschiedlichen  lokalen 
Überlebenswahrscheinlichkeiten  für  Männchen  und 
Weibchen  durch  die  Daten  unterstützt 
(Tab. 7). Durch die intensive Fang- und Beo-
bachtungstätigkeit in einem lokalen Brutbe-
stand  erreichte  die  Wahrscheinlichkeit  für 
Wiederfang  bzw.  Wiederbeobachtung  be-
ringter Vögel nach einem Jahr den maximal 
möglichen Wert von p = 1,0.
Die beiden Hiddensee-Datensätze lieferten 
für das erste Lebensjahr wesentlich höhere 
Überlebenswahrscheinlichkeiten als für Alt-
vögel  (Tab.  8).  Für  britische  Rotkehlchen 
wurden dagegen nahezu identische Überle-
benswahrscheinlichkeiten für beide Alters-
klassen ermittelt, die deutlich über denen aus 
Hiddensee-Ringfunden liegen. Für in Rybat-
schij  beringte  Altvögel  geben  Payevsky  & 
Shapoval (2000) eine mit den britischen Er-
gebnissen (Siriwardena et al. 1998) identische 
Überlebenswahrscheinlichkeit von S ± SE = 
0,419 ± 0,042 an. Die geringen Überlebenswahrschein-
lichkeiten der Hiddensee-Altvögel sind deshalb als sta-
tistisches Artefakt anzusehen.
Die lokale Überlebenswahrscheinlichkeit Φ der bei 
Plön farbberingten adulten Männchen war signifikant 
höher als alle Werte für S in Tab. 8. Für Weibchen war 
die lokale Überlebenswahrscheinlichkeiten dagegen so 
gering, dass hier eine regelmäßige Abwanderung der 
Brutvögel stattgefunden haben muss. Auch in Belgien 




Alle Daten; ĉ= 1,52
1 {S(a) p(t)r(.)F(a,Beringungsalter)} 3217,1 0 0,72 1 36 216,3
2 {S(a,Beringungsalter) p(t)r(.)F(a,Beringungsalter)} 3219,1 1,9 0,28 0,38 37 216,3
3 {S(a)p(t)r(.)F(a)} 3234,7 17,6 < 0,01 < 0,01 35 235,9
4 {S(a)p(.)r(.)F(a)} 3254,0 36,8 0 0 6 313,2
selektierte Daten; ĉ= 1,50
1 {S(a) p(t)r(.)F(a,Beringungsalter)} 2531,8 0 0,62 1 34 160,8
2 {S(a,Beringungsalter)p(t)r(.)F(a,Beringungsalter)} 2533,8 2,0 0,23 0,37 35 160,8
3 {S(a,Beringungsalter)p(.)r(.)F(a,Beringungsalter)} 2534,7 2,9 0,15 0,24 8 215,7
4 {S(a) p(t)r(.)F(a)} 2540,2 8,4 0,009 0,015 34 169,2
Tab. 6:  Übersicht  über  Modelle  für  das  Rotkehlchen  nach  Daten  der  BZ  Hiddensee.  –  Models  for  Robin,  data  from   
BZ Hiddensee.




1 {Φ(s)p(.)} 125,4 0 0,570 1 3 26,4
2 {Φ(s,tW)p(.)} 127,2 1,8 0,228 0,4 6 21,7
3 {Φ(a,s)p(.)} 127,6 2,2 0,187 0,328 5 24,3
4 {Φ(s,t)p(.)} 132,6 7,2 0,016 0,027 9 20,2
tW jährlich wechselnde Werte für Φ nur bei Weibchen

















































Abb. 6: Beringungen und Rückmeldungen des Rotkehlchens nach Daten 
der BZ Hiddensee. – Ringings, recoveries and recaptures of Robins in the 
Hiddensee ringing scheme.28  J. Bellebaum et al.: Ermittlung von Überlebenswahrscheinlichkeiten aus Ringfunddaten 
fanden Adriaensen & Dhondt (1990) hohe lokale Über-
lebenswahrscheinlichkeiten von Φ = 0.50 für revierbe-
sitzende Männchen, die im Brutgebiet überwinterten, 
und deutlich geringere Werte für Weibchen und zie-
hende  Männchen.  Revierbesitzende  Männchen  sind 
weitgehend ortstreu (Grajetzky 2000), und angesichts 
der sehr hohen Beobachtungswahrscheinlichkeit be-
ringter Vögel kann die lokale Überlebenswahrschein-
lichkeit der Männchen bei Plön nahe an der tatsäch-
lichen Überlebenswahrscheinlichkeit liegen (vgl. Adri-
aensen & Dhondt 1990). 
Da eine Geschlechtsbestimmung beim Rotkehlchen 
außerhalb der Paarungszeit kaum möglich ist (Grajetz-
ky 2000), können aus Beringungen nach der Brutzeit 
und auf dem Zug, die einen großen Teil der Hiddensee-
Daten ausmachen, keine geschlechtsspezifischen Über-
lebenswahrscheinlichkeiten ermittelt werden. Die im 
Vergleich zu den in Belgien und Schleswig-Holstein 
beringten  Männchen  geringeren  Überlebenswahr-
scheinlichkeit britischer Altvögel könnte daher als ein 
Mittelwert aus unterschiedlich hohen Überlebenswahr-
scheinlichkeiten von Männchen und Weibchen inter-
pretiert werden. 
Rohrammer Emberiza schoeniclus
Die jährlichen Beringungszahlen waren mit 2000 bis 
8000 Vögeln hoch (Abb. 7). Der weitaus größte Teil der 
Vögel wurde auf dem Frühjahrs- bzw. Herbstzug be-
ringt, einen weiteren wesentlichen Anteil machen flüg-
ge Jungvögel im Spätsommer aus (Abb. 8). Von insge-
samt 175.513 beringten Rohrammern wurden nur 8.899 
Vögel im Mai und Juni beringt, wenn von einem nen-
nenswerten Anteil brütender Altvögel auszugehen ist. 
Für die Modellierung wurden die Datensätze von zwei 
Beringern  ausgewählt,  die  als  einzige 
über 2000 Rohrammern beringt und da-
von mindestens 4 % als Wiederfänge ge-
meldet hatten.
Nur ein Modell mit altersabhängiger 
Überlebenswahrscheinlichkeit und einer 
variablen Wiederfundwahrscheinlichkeit 
p erhielt eine erkennbare Unterstützung 
durch die Daten (gemessen an QAICc 
weight, Tab. 9), so dass auf eine Mittel-
wertberechnung verzichtet wurde. Die 
aus  den  Daten  der  BZ  Hiddensee  ge-
schätzten  lokalen  Überlebenswahr-
scheinlichkeiten waren deutlich geringer 
als die mittels Fang und Wiederfang in 
einem Winterquartier in Spanien ermit-
telten Werte (Mezquida & Villarán 2006) 
und  als  die  Schätzungen  für  britische 
Brutvögel aufgrund von Totfunden (Siri-


















































Abb. 7: Beringungen und Rückmeldungen der Rohrammer nach Daten der 
BZ Hiddensee. – Ringings and recaptures of Reed Buntings in the Hiddensee 
ringing scheme.
Überlebenswahrscheinlichkeit ± Standardfehler – survival probability ± SE





UK 1962-1994  
(Siriwardena et al. 1998)
1. Jahr (S) – 1st year 0,377 ± 0,052 0,376 ± 0,059 0,410 ± 0,008
Altvögel (S) – adult 0,246 ± 0,056 0,258 ± 0,087 0,419 ± 0,014
Männchen (Φ) – males 0,557 ± 0,059
Weibchen (Φ) – females 0,057 ± 0,032
Tab. 8: Jährliche Überlebenswahrscheinlichkeit in verschiedenen Populationen des Rotkehlchens. – Yearly survival probabilities 
of Robin populations.




1 {Φ(a),p(t)} 4013,6 0,0 1,00 1,00 26 283,8
2 {Φ(a),p(t,a)} 4045,0 31,4 0 0 50 266,9
3 {Φ(a),p(a)} 4094,8 81,2 0 0 4 409,1
Tab. 9: Übersicht über Modelle 
für die Rohrammer (ĉ= 1,406). 
– Models for Reed Bunting.Vogelwarte 48 (2010)  29
auf eine geringere Wiederfangwahrscheinlichkeit in den 
ostdeutschen Rastgebieten hin, deren Ursache geringere 
Ortstreue oder kurze Aufenthaltsdauern sein können.
4. Diskussion
Mit den Daten der BZ Hiddensee konnten wir für meh-
rere Arten plausible mittlere Überlebenswahrschein-
lichkeiten berechnen. Dabei ergab sich eine gute Über-
einstimmung  mit  Literaturangaben  für  schwedische 
Neuntöter als Langstreckenzieher und Singdrosseln aus 
dem Ostseeraum. Weil sich die Daten einer BZ aus der 
Arbeit unterschiedlicher Beringer in räumlich weit ge-
streuten  Gebieten,  unterschiedlichen  Lebensräumen 
und unterschiedlichen Zeiträumen innerhalb von Jahr-
zehnten zusammensetzen, sind sie häufig heterogen. 
Deshalb zeigten sich auch deutliche Unterschiede in der 
Präzision sowohl zwischen den Arten als auch zu Aus-
wertungen mit größeren Datensätzen anderer Zentra-
len. Umfangreichere Ringfunddatenbanken wie die des 
BTO (Siriwardena et al. 1998) ermöglichten in vielen 
Fällen präzisere Schätzungen (d. h. engere Konfiden-
zintervalle). Diese wären aber auch durch Auswertungen 
für biogeografische Populationen mit den Daten meh-
rerer Beringungszentralen zu erreichen. So ließen sich 
wahrscheinlich auch die Veränderungen in der Über-
lebenswahrscheinlichkeit  von 
Singdrosseln im ersten Lebens-
jahr, die sich in den Hiddensee-
Daten andeutet, näher überprü-
fen. Dazu müssen aber die Daten 
jeder einzelnen Beringungszen-
trale  in  die  vom  Programm 
MARK verlangte Form gebracht 
werden, wofür die EURING-Da-
ten  bank nicht alle nötigen Infor-
mationen enthält. Da auch die 
Sammlung von Eigenwiederfän-
gen nicht einheitlich gehandhabt 
wird,  wären  solche  Auswer-
tungen relativ aufwändig. 
Der  Vergleich  verschiedener 
Arten, für die Daten in unter-
schiedlicher  Form  verfügbar 
waren, zeigt die wichtigsten Vo-
raussetzungen,  um  Ringfund-
daten  zur  Bestimmung  von 
Überlebenswahrscheinlichkeiten  zu  verwenden.  Die 
wichtigste ist eine ausreichende Zahl von Rückmel-
dungen,  die  je  nach  Vogelart  auf  unterschiedlichen 
Wegen erreicht werden kann. 
Bei Arten, bei denen ein nennenswerter Anteil der 
Ringfunde auf Totfunden beruht bzw. bei denen Le-
bendwiederfänge  und  Totfunde  kombiniert  werden 
können, lassen sich die Daten einer Beringungszentra-
le oft besonders leicht nutzen. Eine Datenselektion ist 
nicht erforderlich. Derartige Daten liegen hauptsächlich 
für Arten vor, die in großen Teilen ihres Winterquartiers 
bzw. Durchzugsgebietes legal bejagt werden. Da die Zahl 
dieser Arten, aber auch die Meldewahrscheinlichkeit 
von Totfunden in Südeuropa (Bezzel 1995, Schlenker 
1995) abnimmt, werden in Zukunft voraussichtlich für 
viele Arten andere Auswertemethoden an Bedeutung 
gewinnen. 
Das gilt vor allem für die intensive mehrjährige Be-
ringung von Brutvögeln als Datenquelle für CJS-Mo-
delle. Entscheidend ist hierbei neben der Fangtätigkeit 
im selben Gebiet über mehrere Jahre auch die Erfassung 
aller späteren Wiederfänge durch die Beringungszen-
tralen. In Großbritannien läuft deshalb seit 1998 das 
Programm „Retrapping Adults for Survival“ (www.bto.
org/ringing/ringinfo/ras/index.htm;  letzter  Zugriff  
16.12.2009) zur Ermittlung von Überlebenswahrschein-
Überlebenswahrscheinlichkeit ± Standardfehler - survival probability ± SE
1977-2006, selektierte Daten 
{Φ(age),p(t)}
Spanien, Winter (Φ)  
(Mezquida & Villarán 2006)
UK 1962-1994 (S) 
(Siriwardena et al. 1998)
1. Jahr – 1st year 0,277 ± 0,027 0,558 ± 0,057 0,474 ± 0,032
Altvögel – adult 0,393 ± 0,018 0,623 ± 0,139 0,542 ± 0,019
Tab. 10:  Jährliche  Überlebenswahrscheinlichkeit  der  Rohrammer  nach  unterschiedlichen  Quellen.  –  Yearly  survival 





































Abb. 8: Beringungen der Rohrammer 1977-2007 im Jahresverlauf (Tagessummen, n 
= 175.513, Daten der BZ Hiddensee). – Daily ringing numbers of Reed Buntings in the 
Hid-densee ringing scheme.30  J. Bellebaum et al.: Ermittlung von Überlebenswahrscheinlichkeiten aus Ringfunddaten 
lichkeiten für Altvögel gefährdeter Arten. In einigen 
Fällen lassen sich gleichwertige Ergebnisse auch durch 
Beringung und Wiederfang im Winterquartier errei-
chen (z. B. Rohrammer, Mezquida & Villarán 2006). 
Eine weitere Steigerung der Rückmelderaten ist in sol-
chen Fällen durch den Einsatz von Farbringen möglich. 
Das Beispiel der farbberingten Rotkehlchen zeigt, wie 
bereits mit nur wenigen beringten Vögeln brauchbare 
Ergebnisse zu gewinnen sind.
Wenn Wiederfangdaten aus dem Bestand einer Berin-
gungszentrale verwendet werden sollen, ist der Einfluss 
der individuellen Fangaktivität von Beringern auf die 
Wiederfangwahrscheinlichkeit zu berücksichtigen. An-
derenfalls ist mit deutlich unterschätzten Überlebens-
wahrscheinlichkeiten zu rechnen, da die Aktivität und 
auch die Meldung eigener Wiederfänge sowohl indivi-
duell als auch über die Zeit stark variieren kann. Im vor-
liegenden Fall haben wir eine Datenselektion vorgenom-
men, durch die allerdings auch die Stichprobe kleiner 
und möglicherweise die Präzision geringer wird. Aus 
statistischer Sicht könnten statt dessen auch sämtliche 
Daten in einem komplexeren Modell analysiert werden, 
das die Wiederfundwahrscheinlichkeit p zusätzlich als 
individuelle Eigenschaft der einzelnen Beringer schätzt. 
In der Praxis werden aber gerade die von uns unter-
suchten häufigen Arten von vielen Beringern beringt, 
von denen die meisten nur wenige Vögel pro Jahr berin-
gen (oft als „Beifang“ bei der Beringung anderer Arten) 
und kaum Wiederfänge erzielen. Weil deren Aktivität 
innerhalb langer Zeiträume (hier z. B. 30 Jahre) selten 
konstant ist, ist bei solchen komplexeren Modellen mit 
einer weniger präzisen Schätzung von p zu rechnen.
Geringe  Wiederfundzahlen  und  damit  erschwerte 
Schätzung von Überlebenswahrscheinlichkeiten liefert 
oft auch der Registrierfang durchziehender und rasten-
der Vögel, wie die Beispiele von Rotkehlchen und Rohr-
ammer zeigen. Intensive Studien an lokalen Brut- oder 
Winterbeständen lieferten gerade für diese beiden Ar-
ten jedoch plausible Ergebnisse. Rastgebiete unterschei-
den sich von Brutplatz und Winterquartier dadurch, 
dass die Vögel sich hier wesentlich kürzer aufhalten, so 
dass der Fang eines bestimmten Vogels allein durch die 
kürzere Aufenthaltsdauer weniger wahrscheinlich ist. 
Hinzu kommt, dass die Ortstreue in Rastgebieten ge-
ringer sein kann. Auch hier ist deshalb eine Unterschei-
dung  (durch  Datenselektion  oder  Einbeziehung  als 
Modellparameter) zwischen Beringungen an Brutplät-
zen einerseits und nach der Brutsaison z. B. an Küsten-
fangstationen oder an Schlafplätzen andererseits eine 
wichtige Voraussetzung für die Ermittlung von realis-
tischen Überlebenswahrscheinlichkeiten.
Außerdem ist bei CJS-Modellen zu erwarten, dass 
mindestens ein Schätzwert durch Abwanderung beein-
flusst ist und zu niedrig ausfällt (beim Neuntöter z. B. 
die Überlebenswahrscheinlichkeit im 1. Jahr). Schät-
zungen der Ortstreue F aufgrund anderer Daten liegen 
nur selten vor und führten im Fall des Neuntöters zu 
keinem befriedigenden Ergebnis. Für Arten, für die aus 
mehreren Gebieten Beringungsdaten mit Fällen von 
Gebietswechseln vorliegen, können Multistate-Model-
le anstelle des CJS-Modells verwendet werden, die auch 
eine Schätzung von F ermöglichen (Schaub et al. 2004). 
Diese erfordern allerdings meist eine große Anzahl von 
Wiederfängen bzw. Ringablesungen und eignen sich 
deshalb nur für bestimmte Arten.
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5. Zusammenfassung
Die  Ermittlung  von  Überlebenswahrscheinlichkeiten  und 
Reproduktionsdaten hat eine wachsende Bedeutung als Basis 
für Populationsmodelle gewonnen. Wir haben Beringungen 
und Rückmeldungen aus dem Datenbestand der Beringungs-
zentrale Hiddensee und die Ergebnisse aus einer Farbberin-
gungsstudie an 110 Rotkehlchen Erithacus rubecula benutzt, 
um mit dem Programm MARK für vier häufige Zugvogelar-
ten  Überlebenswahrscheinlichkeiten  zu  schätzen  und  die 
Möglichkeiten und Grenzen bei der Nutzung der Datenbank 
einer Beringungszentrale aufzuzeigen. Es wurden je nach 
Struktur der Daten entweder Cormack-Jolly-Seber-Modelle 
(CJS-Modelle) für Wiederfänge und Ringablesungen oder 
Modelle nach Burnham (1993) für kombinierte Daten aus 
Totfunden  und  Wiederfängen  verwendet.  Für  drei  Arten 
konnten  wir  so  plausible  Überlebenswahrscheinlichkeiten 
ermitteln, es gab aber deutliche Unterschiede in der Präzision 
je  nach  Vogelart  sowie  verwendeter  Datengrundlage.  Bei 
Fang-Wiederfang-Daten beeinflusste nicht zu modellierende 
Abwanderung die Ergebnisse für mindestens eine Altersklas-
se, d. h. wenigstens ein Parameter konnte nicht geschätzt 
werden. Zudem waren eine ausreichend hohe Wiederfund-
wahrscheinlichkeit  sowie  eine  vollständige  Meldung  der 
Wiederfänge wichtige Voraussetzungen für zuverlässige Er-
gebnisse. Sie wurden hier durch eine Vorauswahl von Daten-
sätzen aus Gebieten mit mehrjähriger intensiver Fangaktivität 
erreicht. Kombinierte Modelle aus Totfunden und Wieder-
fängen waren leichter auf den vollständigen Datenbestand der 
Beringungszentrale und für alle Altersklassen anwendbar. Bei 
auf dem Zug oder im Winterquartier stark bejagten Arten, 
für die genügend Totfunde vorliegen, wurden so brauchbare 
Ergebnisse erzielt. Daten aus dem Fang von Durchzüglern 
enthielten teilweise zu wenig verwertbare Rückmeldungen, 
auch wenn jährlich große Mengen von Vögeln beringt werden 
(„Registrierfang“). Vogelwarte 48 (2010)  31
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Anhang: Abkürzungen und Modellbezeichnungen
Die Bezeichnung der Modelle und der Kenngrößen folgt den Konventionen in Lebreton et al. (1992) und White 
& Burnham (1999). Die Modelle werden durch ihre Deviance und die Zahl der Modellparameter sowie die 
folgenden, daraus abgeleiteten, Größen charakterisiert:
(Q)AICc    (quasi) – Akaike’s Information Criterion
Δ (Q)AICc    Differenz von (Q)AICc zum niedrigsten (Q)AICc-Wert im Modellsatz
Model Likelihood  berechnet aus Δi = Δ (Q)AICc als 
(Q)AICc weight    berechnet aus Δi = Δ (Q)AICc als  , die Summe aller Werte für   
      den Modellsatz ist 1
(Q)AICc weight kann vereinfacht als Maß für die Wahrscheinlichkeit verwendet werden, dass ein Modell i 
innerhalb des Modellsatzes die größte Unterstützung durch die zugrunde liegenden Daten erhält (Burnham & 
Anderson 2004).
Die Bezeichnungen der Modelle in den Modellsätzen enthalten folgende Kürzel:
(.)    Modell mit konstanter Wahrscheinlichkeit
(t)    Modell mit zeitabhängiger Wahrscheinlichkeit (1 Parameter je Jahr)
(T)    Modell mit zeitlichem Trend 
(a)    Modell mit altersabhängiger Wahrscheinlichkeit (a: zwei Altersklassen, a3: drei Altersklassen)
(s)    Modell mit geschlechtsspezifischer Wahrscheinlichkeit 
(Beringungsalter) Modell mit vom Alter bei der Beringung abhängiger Wahrscheinlichkeit 
(EF)    Modell mit Einfluss der Anzahl Erstfänge pro Jahr
ĉ    aus den Daten geschätzter Verteilungsparameter (variance inflation factor, ohne  
    overdispersion: ĉ = 1)
Beispiel: {Φ(.)p(t)} bezeichnet ein Modell, in dem die lokale Überlebenswahrscheinlichkeit (Φ) konstant ist und 
die Wiederfundwahrscheinlichkeit (p) von Jahr zu Jahr (t) wechselt.
 
i e x g L i
  
2 / 1